documentation 


ROLE DE LA FAUNE DU SOL 
ASSOCIEE A LA MICROFLORE 
DANS LA DEGRADATION DES LITIERES!1) 


par G. VANNIER 


Maitre de Recherche au CNRS, 
Laboratoire d’Ecologie générale 

Museum national d‘Histoire naturelle, 

4 avenue du Petit-Chadteau — 91800 Brunoy 


INTRODUCTION 


Le sol est un mélange de substances minérales et organiques qui résul- 
tent de l’altération de la roche-mère sous l'effet de différents agents physico- 
chimiques (érosion) et de la décomposition de résidus végétaux et animaux 
sous l'action de multiples éléments biologiques (biodégradation). 


Dans le fonctionnement des écosystèmes terrestres, forêts, prairies, 
champs cultivés, le sol occupe une position clé puisqu'il est l'endroit par 
lequel transite obligatoirement toute la matière organique élaborée par les 
organismes vivants. Son niveau de production est représenté par les résidus 
végétaux et animaux dont se nourrissent les décomposeurs ou bioréducteurs, 
de manière à assurer leur destruction progressive et leur retour au monde 
inorganique. 

La surface du sol est constamment enrichie en feuilles mortes et débris 
végétaux variés ; les animaux vertébrés et invertébrés y ajoutent les déchets 
de leur métabolisme ainsi que leurs cadavres ; en profondeur les racines des 
végétaux autotrophes produisent également une quantité importante de 
matière organique. Tous ces détritus organiques, résidus de la vie des plantes 
et des animaux, forment la litière du sol qui sans l'intervention des décom- 
poseurs, ne cesserait de s’accumuler tout en provoquant la stagnation des 
éléments nutritifs indispensables au développement des végétaux supérieurs. 

Les décomposeurs ont pour rôle essentiel de minéraliser la matière 
morte qui a été édifiée par les producteurs (végétaux autotrophes) et par les 
consommateurs (animaux herbivores, carnivores, mycophages, bactério- 
phages) ; ils sont représentés par les Bactéries, les Actinomycétes et les Cham- 
pignons. Cette microflore posséde un répertoire incomparable de transfor- 


(1) Article publié dans le volume 3 des feuillets de 'UER Physique Chimie 
Biologie 1979-80, Université de Nancy |, sous la direction de Monsieur Lehr, Maftre 
de recherche au CNRS a Nancy. 
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mations biochimiques qui est rarement utilisé à son niveau maximum, car 
Bactéries et Champignons ne sont pas suffisamment mobiles. Les germes 
microbiens trouvent alors dans les représentants de la faune du sol des alliés 
indispensables à leur développement qui les transportent accidentellement 
sur leur corps ou sélectivement à l'intérieur de leur tube digestif. Cette sym- 
biose microfaune — microflore a pour résultat de rendre plus efficace la 
dégradation totale de la matière organique. En effet, les Microarthropodes 
(Collemboles, Acariens), les Nématodes, les Oligochètes et autres invertébrés 
favorisent la dissémination des spores bactériennes et fongiques au cours de 
leurs déplacements, stimulent la croissance des germes microbiens en produi- 
sant des fèces et participent au renouvellement des souches de micro- 
organismes en les inoculant sur des substrats nutritifs qui ne sont pas encore 
colonisés. 

Les animaux du sol exécutent également un travail préparatoire qui 
favorise la libération par les Bactéries et les Champignons d'éléments comme 
le carbone, l'azote, le phosphore, le potassium, le magnésium, le soufre, 
sous une forme directement assimilable par les végétaux supérieurs : 


1) Ils désintégrent par broyage les tissus végétaux et animaux et les 
rendent ainsi plus accessibles aux microorganismes. 


2) Chaque lignée animale, grâce à son équipement enzymatique spéci- 
fique procède à une dégradation sélective des différentes parties composant 
les résidus organiques. 


3) Au cours de la digestion, les produits végétaux sont transformés 
en substances humiques (humus coprogène). 


4) Dans de nombreux cas, les productions fécales forment des agré- 
gats complexes dans lesquels se trouvent intimement mêlées la matière 
organique et la fraction argileuse du sol. 


5) Au cours de leurs déplacements certaines formes entraînent la 
matière organique vers les couches profondes du sol. 


6) En creusant des galeries, les formes fouisseuses contribuent à amé- 
liorer l’aération et la perméabilité du sol. 


Si les deux derniers points concernent davantage l'activité des Vers 
de Terre, les précédents intéressent à des degrés divers tous les Invertébrés 
du sol qui participent à la fragmentation de la matière organique. Le décou- 
page des éléments de la litière en fines particules a pour conséquence immé- 
diate l'installation de germes telluriques sur les nouvelles surfaces d'attaque. 
Le schéma désormais classique proposé par Nef (1957), pour théorique 
qu'il soit, constitue cependant une bonne illustration de l'action mécanique 
de la pédofaune sur la litière. Supposons une aiguille de Pin sylvestre ayant 
60 mm de longueur, 1 mm de largeur et 0,5 mm d'épaisseur. Cette aiguille 
schématique possède une surface extérieure égale à 180 mm2. Si un Lombric 
la découpe en 60 morceaux de 1 mm d'épaisseur, la surface totale des frag- 
ments sera de 240 mm2. Si l'aiguille est attaquée par un Acarien capable de 
débiter des petits cubes de 10 micromètres de côté, les 30 millions de frag- 
ments obtenus auront une surface de 18 000 mm?. Supposons encore qu'un 
Nématode puisse découper l'aiguille en petits morceaux de 0,1 micromètre 
de côté, la surface extérieure des 3.1013 petits fragments sera de 
1 800 000 mm? ou 1,8 m2, soit donc une augmentation de 10 000 fois 
de la surface initiale au bout de la chaîne trophique. 
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I. PROCESSUS DE DECOMPOSITION DES LITIERES AU COURS DU 
CYCLE ANNUEL 


La production annuelle de litiére varie selon les climats. Elle est en 
moyenne de 0,5 tonne par hectare dans les forêts alpines et arctiques, de 
2,5 a 5,5 tonnes/ha dans les foréts tempérées de basse altitude et de 5,5 
a 15 tonnes/ha dans les foréts tropicales (Bray et Gorham, 1964). 

Cette production varie également d'une année à l’autre dans un même 
site. Ainsi à Brunoy, (Ile de France), une charmaie, âgée de 50 ans et ins- 
tallée sur une rendzine, a produit 4 460 kg de litière par hectare en 1965, 
2945 kg/ha en 1966, 3300 kg/ha en 1977, 3550 kg/ha en 1978, et 
3 380 kg/ha en 1979. 


Cette litière composée de petites branches, brindilles, inflorescences 
et fruits tombe au sol de façon irrégulière au cours du cycle annuel. Dès le 
mois de juin après la formation des inflorescences mâles et femelles du 
Charme on enregistre les premières chutes de litière qui vont s’échelonner 
jusqu'au début de l'hiver en passant par un maximum en novembre. En 
1979, à partir d'une dizaine de récupérateurs de litière couvrant chacun un 
mètre carré, nous avons estimé la production de litière de Charme à 
460 kg/ha de mai à juin, 317 kg/ha de juillet à septembre, 699,5 kg/ha en 
octobre, 1551 kg/ha en novembre et 352 kg/ha en décembre. Ces 
3 380 kg/ha de litiére sont entiérement dégradés et incorporés a la rendzine 
au cours du printemps qui suit la derniére chute des feuilles. 

Comme on peut le remarquer sur le deuxiéme diagramme circulaire 
de la figure 1 représentant toute la fraction organique dans le sol, les élé- 
ments biologiques actifs du sol (edaphon) responsables de la biodégradation 
de la litière ne représentent qu'un pourcentage infime de la matière orga- 
nique d'origine végétale (5 % contre 85 %) dans un sol de prairie observé 
par Tischler (1955) et cité par Odum (1959). 


Dans la fraction biotique du sol, les décomposeurs (Bactéries, Actino- 
mycètes, Champignons) constituent de loin la biomasse la plus importante. 
Cette suprématie est plus nette encore lorsque leur activité est traduite en 
termes de respiration ou d'équivalent énergétique. A cet égard Macfadyen 
(1968) a pu écrire que l'activité métabolique d'origine zoologique est si 
discrète que la respiration totale d'un échantillon de sol est d’égale impor- 
tance avec ou sans la présence de nombreux individus. 

Ce sont les communautés de microorganismes qui assurent la plus 
grande part du travail dans la décomposition des litières et c'est en suivant 
l'évolution microbiologique saisonnière de la matière organique produite 
par l'écosystème que l'on se rendra le mieux compte du rôle de la faune 
du sol dans les processus d'humification et de minéralisation. 

En utilisant les techniques de microscopie électronique Proth (1968) 
nous a fourni des documents inédits sur l'état de la litière d'une charmaie 
au cours des différentes phases de sa décomposition sous l'action conjuguée 
de la microflore et de la microfaune du sol. Au mois de mai, à l’époque de 
la frondaison, la surface des feuilles sur l'arbre est recouverte de quelques 
levures sans qu’il soit possible de détecter une attaque bien nette du paren- 
chyme foliaire ; seules des blessures a la suite de gelées tardives du prin- 
temps peuvent en quelques endroits faciliter l'entrée des Bactéries et des 
Champignons. 
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Sol total Fraction organique 


Parties mortes 


Racines 


Lombrics 12% 


Autre macrofaune 5% 


Actinomycétes 


Mésofaune 3% 


Bacteries 


40% 


Champignons 
Algues 
40% 


Fraction biotique (pédolaune et microfaune) 


Figure 1 — Les différentes composantes d'un sol de prairie, exprimées en pourcentages 
par rapport au poids de matière sèche. 
(d'après Tischler, 1955, cité par Odum, 1959) 


En juillet, la quantité de levures augmente dans la phyllosphère et de 
nombreux stomates ne sont plus fonctionnels ; on peut constater une pre- 
mière attaque des tissus foliaires sous-épidermiques. L'apparition de corps 
étrangers comme les pollens entraîne localement le développement de micro- 
organismes, essentiellement des bactéries en forme de bâtonnets ainsi que 
du mycélium ; ce dernier pénètre par le pôle germinatif des grains de pollen 
et se nourrit aux dépens des substances de réserves (amidon), de sorte que 
l'on est en droit de considérer que la majorité des grains de pollen tombant 
sur le sol sont de véritables petites outres bourrées de Champignons. 


A partir de septembre, on assiste à un abondant développement mycé- 
lien sur le limbe foliaire et à l'apparition des premières spores fongiques ; 
cependant la feuille de charme conserve encore son potentiel d’assimilation 
chlorophyllienne. 

En novembre, les feuilles sur le sol semblent apparemment intactes, 
mais à l'intérieur du tissu foliaire les cellules ont perdu l'essentiel de leur 
contenu cytoplasmique. On y distingue surtout des Champignons mais la 
flore bactérienne est presque inexistante, Le fait le plus important à signaler 
est la présence de procaryotes et de feuillets d'argile à la surface du limbe. 
A ce stade, on assiste aux préliminaires de la prise en relai des Champignons 
par les Bactéries dans les processus de décomposition. Proth a pu estimer 
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que le rapport volume de mycelium-volume de paroi végétale varie de 0,1 
à 0,3. 

En janvier, si le limbe foliaire conserve encore un aspect structuré, 
en revanche la masse fongique s'est considérablement accrue ; 50 à 60% 
du total de la masse foliaire. Les parois cellulaires sont très dégradées et 
font place à des substances organiques amorphes, associées déjà à quelques 
bactéries. 

En mars, Proth estime que la masse fongique est dominante ; d'après 
ses estimations elle occuperait 90 à 95 % du volume foliaire. A ce stade, 
la biodégradation des Champignons a commencé et coincide avec un accrois- 
sement brutal de la flore bactérienne. || se forme des colonies bactériennes 
entourées d'argile au contact de résidus végétaux et ces agrégats vont être 
incorporés au milieu édaphique dès le mois d'avril, laissant apparaître la 
surface du sol complètement nue. Dans l'exemple de la rendzine forestière 
de Brunoy, les 3 300 kg/ha de litière produits au cours de l’année 1977 sont 
intégralement digérés par le sol proprement dit. 

Toutes les séquences de l'évolution microbiologique d’un sol forestier 
montrent d'une part que les lois générales énoncées par Reisinger et 
Kilbertus (1975) sont vérifiées, c'est-à-dire la succession Levures-Champi- 
gnons-Bactéries au cours de la biodégradation, et d'autre part que ce n'est 
plus du matériel végétal qui est incorporé aux premiers horizons édaphiques, 
mais du matériel végétal et beaucoup de mycelium qui sont livrés à l’activité 
enzymatique des Bactéries. Cette discontinuité microbiologique entre la 
litière et le sol ne peut être sans conséquences sur les habitudes trophiques 
et la distribution verticale de la pédofaune. 

La forme et la quantité de matière organique incorporée au sol cons- 
tituent des critères pour classer les types de sol. Les débris végétaux se dé- 
gradent moins rapidement dans les sols acides à humus brut qui abritent 
peu d'animaux mais de nombreux Champignons. Dans un sol moins acide 
ou mor, les animaux sont en nombre plus élevé, principalement représentés 
par des Collemboles et des Acariens Oribates. Dans un sol moder la majo- 
rité des débris végétaux ont été transformés en déjections animales ou autres 
résidus, quelques tissus végétaux et des structures cellulaires sont encore 
discernables. On y rencontre de nombreux Acariens et Collemboles au sein 
d'un mélange assez meuble formé de matière minérale, de fèces et de résidus 
organiques. Lorsqu'un moder se transforme en une forme d’humus à mull 
on note la présence de macroarthropodes (Diplopodes) et de plus grands 
invertébrés (Vers) qui ingèrent des substances minérales avec leur bol ali- 
mentaire. Des agrégats se forment à l’intérieur du sol alors qu'une couche 
de litière divisée recouvre encore la surface. Dans l'humus à mull proprement 
dit, la surface et les premières couches du sol sont formées presque exclu- 
sivement d'agrégats qui résultent du produit de la digestion des animaux 
et dans lesquels les fractions de I’humus et d'argile sont indissociables. Toutes 
les structures végétales sont détruites et les représentants de la faune du sol 
sont nombreux et variés. 

Dans la littérature spécialisée on relève que les taux de dégradation 
de la matière organique varient considérablement selon les essences végé- 
tales, la situation géographique ou le climat régional. Ainsi, dans les pays 
tempérés où les sols à mull sont réputés à forte activité biologique, la litière 
de Charme par exemple disparaît 6 ou 8 mois après la chute des feuilles, 
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tandis que dans les régions tropicales les feuilles se décomposent quelques 
semaines seulement après leur chute sur le sol. Dans le nord de l'Angleterre, 
au cours d’une période de six mois allant de janvier à juin les feuilles de 
Bouleau (Betu/a) perdent 82,9 % de leur poids sec, celles de Tilleul (7i//ia) 
55,6 % et celles de Chêne (Quercus) 17,4 à 26%, (Bocock et Gilbert, 1957). 
Dans le sud de l'Angleterre sur une période plus longue de juillet à avril, 
les feuilles de Chêne peuvent perdre jusqu'à 90 % de leur poids sec, celles 
de Hêtre (Fagus) 70 % (Edwards et Heath, 1963). Dans le Tennessee aux 
Etats-Unis au cours d'un cycle annuel complet de novembre à novembre, 
les feuilles de Mûre (Morus rubra) perdent 90 % de leur poids sec, celles 
de l'arbre de Judée (Cercis canadensis) 70 %, celles du Chêne blanc (Quercus 
alba) 55 % et les aiguilles de Pin (Pinus) 40 % (Witkamp, 1966). 


En Angleterre, pour une même période d'observation, on a constaté 
une perte de 64 % pour les feuilles de Hêtre, 89 % pour le Chêne et une 
disparition complète des feuilles d'Orme (U/mus), de Bouleau et de Frêne 
(Fraxinus) (Heath et al., 1966). 

L'ensemble de ces résultats tend à démontrer que la qualité des feuilles 
influe sur le développement des populations animales et microbiennes char- 
gées de les dégrader. Les feuilles qui apparaissent tendres montrent souvent 
un rapport carbone-azote faible, alors que les feuilles dures contenant beau- 
coup de cellulose et de lignine ont souvent un rapport C/N élevé (Witkamp, 
1966). 

Sous nos climats, ils semble que la faune du sol ne s'intéresse pas à la 
litière fraîche pendant quelques semaines, laissant le temps aux populations 
de Champignons d'investir le milieu. Pendant cette période, les feuilles mortes 
s'assombrissent et commencent à libérer des substances solubles dans l’eau, 
principalement des sucres, des acides organiques et des polyphénols qui sont 
entraînés par lessivage. La présence de substances polyphénoliques dans la 
litière joue certainement un rôle important dans l’action des animaux du sol. 
Ainsi, les feuilles sombres sont généralement considérées comme faisant 
partie de la masse foliaire qui était la plus exposée au soleil sur l'arbre; 
elles contiennent un plus grand pourcentage de polyphénols et de sucres que 
les feuilles d'ombre issues du même arbre (Heath et King, 1964). 


L'augmentation du taux de polyphénols s'accompagne d'une précipi- 
tation d'un complexe protéinique qui rend les feuilles moins digestes à la 
microfaune (Edwards et Heath, 1963). Cette observation se trouve confirmée 
dans le fait que la quantité de polyphénols dans une litière est inversement 
proportionnelle à la vitesse de consommation par la faune (King et Heath, 
1967). Il y a donc un parallèle à établir entre la vitesse de décomposition 
d'une litière et la teneur en polyphénols de ses différents composants. Dans 
une litière mélangée de feuilles de Chêne, de Frêne, de Noisetier et de 
Bouleau, il faut attribuer à des teneurs élevées en polyphénols le fait que les 
Vers de Terre délaissent les feuilles de Chêne (Bocock et al. 1960). 

La litière de Chêne renferme effectivement un pourcentage élevé 
d'acides phénoliques comparé à celui relevé dans d'autres litières: 0,049 
pour le Chêne, 0,007 pour le Hêtre, 0,019 pour le Pin, 0,003 pour le Sapin, 
0,012 pour l'Acacia, 0,009 pour la Callune, 0,004 pour la Fétuque 
(Mangenot et Toutain, 1980). 

On sait par ailleurs que les Insectes phytophages s'attaquent davantage 
au feuillage lorsque la teneur en tannins des feuilles est faible (Feeny et 
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Bostock, 1968). Cette observation est à mettre en parallèle avec celle de 
Kühnelt (1963) qui a montré que les Invertébrés du sol étaient plus nom- 
breux dans la litière de Hêtre pauvre en tannins (cas des feuilles brunes avec 
0,03 g de tannins pour 20 g de feuilles sèches) que dans la litière de Hêtre 
riche en tannins (cas de feuilles jaunes avec 0,11 g de tannins pour 20 g de 
matière sèche): 7 fois plus nombreux pour les Thécamoebiens, 4 fois plus 
chez les Rotifères, 1,5 fois plus chez les Nématodes, 1,5 fois plus chez les 
Acariens, 2,2 fois plus chez les Collemboles, 5 fois plus chez le genre 
Onychiurus (Collembole), mais l'espèce de Collembole Xenylla brevicauda 
fait exception avec 7 fois plus de représentants dans la litière riche en tannins. 
D'autres auteurs ont étudié les propriétés gustatives des feuilles de litière vis 
à vis de la faune du sol. En considérant l'épaisseur de la cuticule, la capacité 
de rétention hydrique, les teneurs en azote, en hydrates de carbone, et en 
polyphénols, il a pu être montré que le Ver de Terre Lumbricus terrestris 
était le plus sensibilisé par les teneurs en polyphénols (Satchell et Lowe, 
1967). Une partie de l'expérience a consisté à proposer des disques de 
feuilles (1 cm de diamètre) aux Vers de Terre dans un sol à mull et à calculer 
le pourcentage de disques capturés en fonction de l'évolution de la teneur 
en tannins du matériel foliaire. Le tableau suivant montre que les litières de 
Chêne et de Hêtre s’appauvrissent en tannins au cours des trois mois d’obser- 
vation et qu’inversement le taux de capture par les Vers augmente pendant 
la même période : 


Tableau | 


temps teneurs* taux teneurs* taux 
semaines en phénols de capture en phénols de capture 


*extraction des phénols selon la méthode de Folin et Ciocalteau (1927). 


Les tanins sont généralement des polyphénols dérivant soit de la 
pyrocathéchine (diphénol), soit du pyrogallol (triphénol). Dans les litières 
la principale source des phénols résulte de la dégradation de la lignine par les 
microorganismes, tels que les Basidiomycètes, et certains Ascomycètes. Ainsi 
libérés, les phénols ont la propriété de précipiter les alcaloides végétaux en 
formant des combinaisons insolubles. L'usage des tannins dans la préparation 
des cuirs rend les peaux imputrescibles. Ils sont utilisés en thérapeutie contre 
les diarrhées, les leucorrhées, les dermatoses, etc. Les polyphénols extraits des 
feuilles de nombreuses espèces d'arbres, en particulier l'acide gallique et le 
chloroglucinol sont aussi des inhibiteurs du taux métabolique de la microflore 
procaryotique en état de quiescence et en présence de glucose. La respiration 
d'Azobacter vinelandii est réduite de 50 à 85 % par l'action des tannins 
extraits des feuilles de Châtaignier, celle d’Escherichia coli de 20 à 40 %, 
celle d'Azotobacter chroococcum est complètement inhibée. En revanche, 
en l'absence de glucose, ces bactéries utilisent les tannins comme source 
d'énergie. On trouvera dans l'ouvrage de Prévot (1970) sur l'humus et dans 
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celui de Dommergues et Mangenot (1970) sur l'Ecologie microbienne du sol, 
toutes précisions utiles sur les propriétés chimiques des composés phénoliques 
hydrolysables et condensés. 


Il — IMPACT DE LA FAUNE ET DE LA MICROFLORE DU SOL SUR 
LA DEGRADATION DES LITIERES 


Il existe différentes méthodes pour mesurer la vitesse de décomposi- 
tion des litières et le rôle des différents groupes trophiques dans la biodé- 
gradation. 

Les premières techniques qui sont venues à l'esprit des chercheurs ont 
consisté à enfermer des quantités connues de litières à l’intérieur de filet 
à mailles de grosseurs différentes pour en exclure certaines catégories 
d'animaux en fonction de leur taille. 


Parmi les nombreux auteurs qui ont utilisé ce procédé, Edwards et 
Heath (1963) ont étudié les vitesses de dégradation des litières de Chêne 
et de Hêtre en enfermant une cinquantaine de disques de feuilles fraîches 
découpés à l’'emporte-pièce (diamètre 2,5 cm) à l'intérieur de petits sacs 
(10 x 7 cm) fabriqués avec quatre types de filet selon la grosseur de la 
maille: 7 mm d'ouverture pour permettre l'accès à tous les Microorganismes 
et les Invertébrés; 1 mm d'ouverture pour tous les Microorganismes et les 
Invertébrés à l'exception des Vers de Terre; 0,5 mm d'ouverture pour tous 
les Microorganismes et les petits Invertébrés (Acariens, Collemboles, Néma- 
todes, Enchytréides) ; 0,003 mm d'ouverture pour les Microorganismes seu- 
lement (Bactéries et Champignons). Chaque sac a été ensuite enterré a 
2,5 cm de profondeur dans le sol d'un vieux pâturage récemment cultivé. 
Bimestriellement, deux sacs étaient retirés du terrain pour compter le 
nombre d'animaux à l'intérieur et estimer la réduction de surface foliaire 
à l'aide d'un comparateur photoélectrique (Heath et a/., 1964). La figure 2 
montre d'une part que les feuilles présentent une forme différente selon le 
groupe zoologique qui les a attaquées, et d'autre part que l'impact de la 
faune du sol sur la destruction des tissus foliaires varie selon le type de 
litière et la taille des animaux. II est utile de noter pour ceux qui désire- 
raient appliquer cette méthode sélective de piégeage qu'aucune différence 
n'a pu être mise en évidence entre les filets à mailles de 1 mm et ceux à 
mailles de 0,5 mm. Le graphique de la figure 2 révèle aussi que les surfaces 
des disques foliaires à mailles fines de 0,003 mm sont restées intactes au 
cours du cycle annuel. Ce résultat est d'autant plus surprenant qu'aucune 
variation de pods n'a pu être constatée. Pour expliquer une telle stabilité 
après 10 mois d'incubation dans le sol, il est logique de penser que la 
microflore tellurique aérobie n'a pas été en mesure de se développer à 
l'intérieur des filets à mailles fines en raison du confinement qui y régnait. 
En revanche, dans les autres filets, il apparaît nettement que les feuilles de 
Chêne disparaissent plus rapidement que les feuilles de Hêtre sous l'action 
de la pédofaune. C'est ainsi que les disques foliaires disparaissent trois fois 
plus vite dans les filets à plus larges mailles (7 mm) que dans ceux à mailles 
moyennes (0,5 mm). A l'intérieur de ces derniers les VersEnchytréides inter- 
viennent seulement après que les Collemboles et les larves de Diptères aient 
fragmenté les disques foliaires. Dans tous les filets où la faune a pénétré, 
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Figure 2 — Illustration du rôle de la faune du sol dans la destruction du matériel foliaire 
des litiéres, 
(d'après Edwards et Heath, 1963, modifié) 


Edwards et Heath ont dénombré des Lombrics, des Enchytréides, des 
Collemboles, des larves de Diptéres, des Acariens prédateurs, mais aucun 
Acarien Oribate malgré leur nombre important dans le sol environnant. 


Le rôle de fragmentation par les petits Invertébrés a été démontré au 
cours d’une expérience paralléle dans laquelle les feuilles avaient été traitées 
par un insecticide spécifique des Collemboles et des larves de Diptères, 
l'Aldrin. Après traitement, il y a eu une nette diminution du taux de fragmen- 
tation des feuilles dans les filets a mailles de 0,5 mm. En revanche, en utili- 
sant un autre insecticide comme le DDT, plus spécifique des Acariens préda- 
teurs, le nombre de Collemboles s’est accru notablement, ainsi que le taux 
de fragmentation foliaire. 


L'utilisation de produits chimiques à effet sélectif sur les animaux du 
sol constitue une autre méthode pour mettre en évidence le rôle de la faune 
dans les processus de dégradation de la matiére organique. Kurcheva (1960) 
a traité de la litière de Chêne (Quercus robur) avec du naphtaléne pour en 
exclure la faune du sol. Aprés 140 jours la litiére sans faune avait conservé 
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91 % de son poids initial, alors que la litière avec la faune avait gardé seule- 
ment 45 % de son poids. Witkamp et Crossley (1966) ont adopté la même 
méthode sur la litière de Chêne blanc (Quercus alba), et en la jumelant avec 
une expérience de marquage radioactif à l'aide du Césium 134. Après 50 
semaines la litière traitée au naphtalène possédait encore 55 % de son poids 
initial et 15 % du traceur radioactif, alors que la litière non traitée ne 
possédait plus que 40 % de son poids initial et 6 % de traceur radio-actif. 
Contrairement aux résultats obtenus par Edwards et Heath, cette expérience 
montre qu'avec ou sans faune la litière se dégrade à un taux rapide. La diffé- 
rence de vitesse de dégradation qui apparaît entre la méthode pondérale et 
la méthode de marquage radioactif est liée à un problème de lessivage sous 
l'effet des eaux de pluie. 

Lee (1974) a étüdié la décomposition de la litière en milieu forestier 
comparant des parcelles témoins à des parcelles sur lesquelles avaient été 
répandues des doses de mirex, un insecticide utilisé dans le sud des Etats- 
Unis pour combattre les fourmis tropicales qui ont la particularité d'éteindre 
les brasiers. La litière traitée au mirex s’est dégradée plus rapidement que la 
litière non traitée. L'explication généralement avancée consiste à remarquer 
que l'insecticide a plus spécifiquement agi sur les prédateurs (Fourmis, Myria- 
podes) même si une augmentation des effectifs dans les populations détriti- 
vores où saprophages n'a pas été constatée. 

Toutes ces expériences basées sur le même principe d'exclure toute ou 
en partie la faune par des moyens mécaniques (filets, pièges) ou des produits 
répulsifs (insecticides) donnent des résultats difficilement reproductibles 
parfois même contradictoires, d'autre part, l'impact des microorganismes sur 
la biodégradation est mal contrôlé, et d'autre part des effets secondaires 
peuvent interférer, comme la teneur en eau des feuilles à l’intérieur des filets. 
En prenant comme exemple l'utilisation du naphtalène, les résultats obtenus 
par différents auteurs illustrent bien cette difficulté. Le naphtalène ne semble 
pas affecter les plantes supérieures sous couvert forestier et il fait seulement 
chuter les densités de cértains arthropodes, aussi bien dans les sols forestiers 
que dans les sols de prairies, mais ses effets sur la microflore ne paraissent pas 
toujours très clairs. Witkamp et Crossley (1966) ont montré par comptage 
direct que les populations bactériennes pouvaient sextupler en nombre après 
4 mois de traitement de la litière de Chêne blanc au naphtalène. Cet accroisse- 
ment démographique de la microflore est expliqué par un brusque développe- 
ment bactérien sur les cadavres d'animaux victimes du traitement et par l'acti- 
vité de certaines Bactéries capables de dégrader le naphtalène. 

Williams et Wiegert (1971) ont de leur côté montré que le naphtalène 
entrainait la mort de tous les végétaux chlorophylliens dans une phytocénose 
ou domine le Genét (Andropogon) et provoquait une réduction de 90 % des 
effectifs de Microarthropodes. Au cours de l'opération, les Collemboles se 
sont montrés plus tolérants que les Acariens Oribates vis-a-vis du traitement 
chimique. Dans les parcelles traitées au naphtaléne la dégradation de la 
litière s'est trouvée réduite de 13 % alors que la production de CO% était 
supérieure à celle mesurée dans les parcelles non traitées. 

Toutes ces manipulations sur le terrain, ont surtout mis l'accent sur 
l'action mécanique de la faune dans la biodégradation des litières. En effet, 
les réductions de surface foliaire dans la litière sont plus spécifiquement indi- 
catrices du travail de sape exercé par la faune saprophage, alors que les trans- 
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formations chimiques et les pertes énergétiques sont davantage révélatrices du 
rôle de la microflore du sol. 

Stachurski et Zimka (1976) ont étudié la décomposition d'une litière 
dans une aulnaie (Carici elongatae — Alnetum) en Pologne par une méthode 
qui leur a permis de discriminer l'action de la faune de celle des microorga- 
nismes, sans autre manipulation que des pesées de litière à intervalles régu- 
liers au cours du cycle annuel (pas de mise en place de filets ou de pièges, 
aucun épandage d'insecticides, ni de marquage radioactif). 

Si la mesure des surfaces foliaires est délicate à appréhender par l'ob- 
servation directe (photométrie, planimétrie), les auteurs polonais ont trouvé 
plus facile de |’estimer à partir d'une relation pondérale : les surfaces foliaires 
sont en effet obtenues en rapportant le poids de litière tombé sur 1 m2 (W) 
au poids d'un centimètre carré de feuilles de la même espèce végétale (w). 

Comme la faune saprophage est avant tout responsable de la réduction 
des surfaces foliaires, sa consommation de litière (C) dans un intervalle de 
temps donné (to — tı) peut être estimée par le produit de la différence de 
surface foliaire sur 1 m2 (Sto — S,1) par l'équivalent calorique moyen dans 
1 cm2 de surface foliaire au cours de la même période (Q) : 


C; = (Sto — St1) Q 
soit, pour la durée du 12 novembre 1973 au 29 janvier 1974 (Tableau ll). 
C; = 3845,2 cm2 x 25,5 cal/cm2 = 98050 calories 


L'activité des Microorganismes a essentiellement pour conséquence 
l'abaissement du taux énergétique des éléments foliaires. Leur consommation 
(Cm) dans le même intervalle de temps peut être évaluée en multipliant la 
surface moyenne de litière (S) sur 1 m2 par la variation du taux énergé- 
tique en calories dans 1 cm2 de surface foliaire au cours du fnême laps de 
temps (Q,, — Q,;) : 


Cm = S(Qro — Qr) 
soit, pour la durée du 12 novembre 1973 au 29 janvier 1974 (Tableau 11). 


Cm = 67989,1 cm? x 5,20 cal/em2 = 353540 calories. 


Au cours du cycle annuel 1973-1974, on peut estimer que 95 % de la 
litière d'Aulne a été consommée par les microorganismes et la faune sapro- 
phage. En effet, le tableau I] nous montre que la quantité de litière est passée 
de 412 g/m? à 20 g/m2 au 12 novembre 1973 au 6 novembre 1974. Cette 
quantité de feuilles disparues correspond à une perte énergétique annuelle 
de 1880 Kcal dont 26,5 % (498 Kcal) sont imputables à la consommation des 
microorganismes et 73,5 % (1382 Kcal) à la consommation de la faune 
saprophage. 

En distinguant l'action des animaux de celle de la microflore, les 
auteurs ont surtout mis l'accent sur le rôle de la faune dans la destruction des 
éléments structurés de la litière et ont montré qu'en même temps les micro- 
organismes participaient à l'épuisement des réserves énergétiques des feuilles 
apparemment intactes (Figure 3). En réalité, le bilan annuel ainsi présenté 
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Cycle annuel 
1973-1974 
(t) 


jours 


12 nov. 73 
29 janv. 74 
23 avr, 79 
25 juin 74 
6 sept. 74 
6 nov. 74 


Cycle 
annuel 
1973-1974 
(t) 


jours 


12 nov. 73 
29 janv. 74 
23 avril 74 
25 juin 74 
6 sept. 74 
6 nov. 74 


Poids de 
litiére sur 
1m2 
(W) 
g/m2 


Nombre de 


calories 
par cm2 
de feuille 
(Q) 
cal/cem2 


TABLEAU Il 
Mesure de la dégradation d'une litière d'Aulne soumise a l'action directe 
des microorganismes et de la faune du sol. 


Poids de 
1 cm2 de 
feuille 


Variation de 
calories dans 
1 cm2 entre 
to et ty 
(AQ) 
cal/cm2 


Surface totale 
des feuilles 


69 911,7 
66 066,5 
56 437,3 
23 699,3 
8 747,3 
4 330,4 


Nombre 
moyen 


de calories 
dans 1 cm2 


entre 
to €t t1 
Q 


cal/cm2 


Consommations annuelles Cm et Cs 
Kcal/m2/an 


Consommation annuelle totale 
Cm i Cs 


(D’aprés Stachurski et Zimka, 1976) 


Variation de 
surface fo- 
liaire entre 


4 417,0 


Consomma- 
tion des 
micro- 
organismes 
(Cm) 
Kcal/m2 


Surface 
moyenne 
des feuilles 
entre 
to et ty 
sur 1 m2 
(S) 
cm2/m2 


67 989, 
61 251,9 
40 068,3 
16 223,3 
6 538,9 


Consom- 
mation des 
animaux 
saprophages 


498,06 1 382,00 


1 880,06 


sous-estime l'action des microorganismes, car il ne tient pas compte de la 
matière exportée par les animaux sous la forme de déjections qui sont rapi- 
dement investies par les Bactéries et les Champignons. 

L'étude de Stachurski et Zimka est révélatrice d'un phénomène impor- 
tant en pédogenèse et qui résulte de la transformation de la matière organique 
par les organismes vivants. La variation pondérale d'une surface élémentaire 
de feuille (1 cm2) montre en effet deux phases successives au cours du cycle 
annuel (Figure 3). Une phase de décroissance rapide consécutive à la consom- 
mation conjuguée de la faune et de la microflore puis une phase de reprise 
de poids, significative d'un phénomène de synthèse et que les auteurs inter- 
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prêtent comme la manifestation d'un processus d'humification avec capture 
de molécules d'oxygène atmosphérique. Il est intéressant de comparer la 
courbe d'évolution pondérale de la litière à celles qui retracent l'activité des 
microorganismes et de la faune saprophage (Fig. 3). La consommation des 
microorganismes est maximale dès la chute des feuilles en automne 1973, 
puis ne cesse de décroitre au cours du cycle annuel (Fig. 3, Cm). Cette 
décroissance continue est conforme au schéma de l’évolution microbiolo- 
gique dans les litières décrit par Proth (1978) et dans lequel les Champi- 
gnons investissent rapidement les éléments foliaires tombés sur le sol en 
automne, puis après avoir épuisé les ressources énergétiques de la litière 
cèdent la place aux Bactéries au cours du printemps. C'est précisément 
lorsque l'activité microbiologique est minimale que l'on constate une 
reprise de poids significative des éléments foliaires de la litière au début 
de l'été. 

La courbe de consommation de la faune saprophage (Fig. 3, C.) suit 
un tout autre tracé. Après la chute des feuilles, les animaux consomment 
de petites quantités de litière, puis leur consommation augmente à la fin 
de l'hiver, atteignant son paroxysme au cours du printemps; elle décroît 
ensuite au cours de l'été jusqu'en automne. Comme précédemment, on 
constate que le net ralentissement de la consommation animale coïncide 
avec l'apparition d'un phénomène de synthèse dans la litière. 

Les auteurs font remarquer que la courbe de consommation de la 
faune saprophage coïncide avec le profil de la courbe des températures, 
alors que ce n'est pas le cas pour celle des microorganismes. 


Ill — RELATIONS TROPHIQUES ENTRE LA MICROFLORE ET LES 
ANIMAUX DU SOL 


L'existence d'une faune nombreuse et diversifiée dans la litière et le 
sol s'explique par la richesse des ressources alimentaires qui s'y trouvent. 
En effet, ce sont dans la litière encore structurée (couche L) ou divisée 
(couche F) et dans les couches holorganiques (couche H qui correspond 
à l'humus) que l'on rencontre les densités animales les plus fortes, alors 
que les couches organo-minérales et minérales (Ag et Aj) abritent une 
faune moins abondante. Ainsi, par exemple, dans une chênaie installée sur 
un sol faiblement podzolique avec une accumulation permanente de litière 
(Forêt de Sénart, Brunoy, Essonne) nous avons relevé les densités moyennes 
suivantes avec leur écart-type au cours du cycle annuel : 


— Acariens Oribates : litière = 25 900/m? (12 200) 
: couches F et H = 40 750/m? (21 050) 
: couche Ao = 2 750/m2 (1920) 


— Autres Acariens : litière = 12 880 m2 (7 930) 
: couches F et H = 18 690/m2 (9 510) 
: couche Ao = 2 960 m2 (1 965) 


— Collemboles Symphypléones : litière = 900/m2 (1 090) 
: couches F et H = 310/m2 (290) 
: couche Ao = 85/m2 (130) 
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— Collemboles Poduromorphes : litière = 470/m2 (680) 
: couches F et H : 1990/m2 (1 270) 
: couche Ao = 730/m2 (490) 


— Collemboles Entomobryomorphes : litière = 4560/m2 (3 300) 
: couches F et H = 18280/m2 
(12 320) 
: couche Ao = 1 105/m2 (990) 


Sous le terme “saprophages” ou “‘détritivores’’ on désigne généralement 
les organismes animaux qui se nourrissent de matière végétale en état de 
décomposition, le terme ““nécrophages’’, plus restrictif, concerne les espèces 
qui débarassent le sol des cadavres animaux. On réserve le terme ‘’sapro- 
phytes’’ aux microorganismes comme les champignons et les bactéries qui 
vivent réellement aux dépens de la matière organique morte. 


Dans la nature rien n'est stérile et toutes les matières végétales en état 
de décomposition contiennent des microorganismes, de sorte qu'il est bien 
difficile de rallier sous le même vocable de *‘saprophages” les animaux vivant 
effectivement au contact de la matière organique en décomposition mais 
qui se nourrissent de champignons et de bactéries. Ces animaux ont de nom- 
breux représentants dans les groupes majeurs de la pédofaune (Collemboles, 
Acariens, Nématodes) et il est logique de les réunir sous le terme général de 
“microbivores” ou bien, si le régime alimentaire peut être précisé, on utilisera 
le terme “mycophages”’ ou ses équivalents ‘““mycétophages”’, ‘’fongivores’’ 
pour les mangeurs de champignons et le terme “‘bactériophages’’ pour les 
mangeurs de bactéries. Rappelons que les animaux mangeurs d'algues (‘‘phy- 
cophages’’) et de pollen (‘’pollinovores'’) ne peuvent être considérés comme 
faisant partie des réseaux trophiques liés aux processus de la biodégradation. 


Pour se rendre compte très objectivement du régime alimentaire des 
animaux du sol les chercheurs ont recours à deux techniques d'observation, 
l'une utilisant les moyens de la microscopie optique et électronique pour 
examiner, soit par transparence, soit sur coupes ultrafines le contenu du 
tube digestif, l'autre procédant des méthodes d'élevage animal et de culture 
microbiologique et vérifiant si les espèces animales se nourrissent des souches 
bactériennes ou fongiques qui leur sont présentées. 


Les régimes alimentaires stricts sont difficilement identifiables chez 
les animaux qui vivent dans la couche de la matière organique. En effet, si 
les hyphes de champignons sont les plus recherchés par le Collembole 7omo- 
cerus flavescens dans la nature, en revanche, son choix se porte de préfé- 
rence sur les spores lorsqu'il est maintenu en élevage (Knight et Angel, 1967). 
Si on trouve en moyenne plus de spores que d’hyphes au niveau des excré- 
ments, il est permis de penser que les hyphes sont le plus souvent digérés 
et que les spores, les grains de pollen, les exuvies et autres débris végétaux 
sont de moindre importance dans le régime alimentaire des microarthropodes 
du sol. En outre, les particules minérales (argiles) mêlées aux autres éléments 
organiques sont plus fréquentes chez les espèces édaphiques que chez les 
espèces vivant à la surface du sol. Ces dernières peuvent néanmoins adopter 
un régime géophage lorsque les matières nutritives organiques se raréfient, 
comme c'est le cas dans le domaine souterrain. Ces masses minérales ont 
une valeur énergétique lorsqu'il s'agit d'agrégats argileux qui renferment 
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des colonies bactériennes enrobées d'une substance mucilagineuse (Vannier 
et Kilbertus, 1980). 

A l'aide de techniques modernes utilisées en microgravimétrie et en 
microscopie électronique, nous avons analysé la qualité et la quantité de 
matières ingérées par quatre espèces de Collemboles (Tomocerus minor, 
Allacma fusca, Orchesella villosa, Orchesella cincta) vivant au même endroit 
dans la litière d'une charmaie à Brunoy (Essonne) (Kilbertus et Vannier, 
1979). Les quantités de nourriture absorbées dans la nature par ces Collem- 
boles sont importantes puisque nous les avons estimées à 20 % du poids 
sec corporel pour chaque individu des espèces A//acma fusca et Orchesella 
villosa, soit encore 10 et 12 % du poids frais corporel. Ces estimations ne 
sont pas excessives comparées à la consommation journalière du Collembole 
Poduromorphe Onychiurus procampatus qui se nourrit de champignons. 
En effet Healey (1967) a montré que ce petit Collembole absorbait des 
quantités de matières égales à 11 et 17 % de son poids corporel. 


La masse de nourriture ingérée par un insecte herbivore, toute pro- 
portion gardée, est plus modeste. L’Orthoptére, Myrmeleotettix maculatus, 
qui se nourrit de graminées absorbe en moyenne une quantité de feuilles 
égale à 8,6 % de son poids corporel. 

Si on se reporte aux valeurs de densité par mètre carré que nous avons 
données précédemment, on est tenté de déclarer que les Collemboles ont 
un impact important sur la dégradation des litières. Il n'en est rien, car au 
cours de leur cycle vital, les Collemboles connaissent des crises physiolo- 
giques périodiques (mues) qui les contraignent à ne plus se nourrir. C'est 
ainsi qu'il est fréquent de trouver 60 % à 80 % des individus d'une même 
population de Collemboles avec un tube digestif vide, et d'une manière 
générale on peut dire qu'un individu passe 40 à 50 % de sa vie adulte sans 
se nourrir, en dehors du flux de matière qui circule dans l'écosystème. 


L'étude en microscopie électronique du tube digestif ou des pelotes 
fécales d'animaux venant d'être capturés sur le terrain montre que l'essentiel 
de l'alimentation de Tomocerus minor est constituée d’hyphes de cham- 
pignons (Planche 1, fig. 1). A l'intérieur du tractus digestif, on distingue 
des parois végétales et des éléments myceliens qui en coupe transversale 
sont vides de tout contenu protoplasmique alors que d'autres possèdent 
encore des structures fonctionnelles (Planche 1, fig. 4). On observe fréquem- 
ment des bactéries au contact d'une masse de matière organique amorphe. 
Tomocerus minor a la particularité d'ingérer ses propres exuvies dont les 
parties cuticulaires sont retrouvées intactes dans les fèces (Planche 1, fig. 2). 


Allacma fusca ingère de préférence des champignons, mais les parties 
digérées sont le plus souvent des spores alors que les hyphes ne sont prati- 
quement pas modifiées au cours du transit intestinal. Comme on peut s'en 
rendre compte sur la figure 5 de la planche 1, l'enveloppe d'une spore com- 
prend trois couches : une couche externe fibrillaire, une couche intermé- 
diaire également fibrillaire, mais plus compacte et riche en polysaccharides 
et une couche interne plutôt granulaire. Sur de nombreux spécimens les 
trois couches des spores ingérées sont profondément altérées par une lyse 
digestive. 

Les deux espèces sympatriques, c'est-à-dire de même lignée et vivant 
au même endroit, Orchesella villosa et Orchesella cincta, se nourissent des 
mêmes algues. Toutefois, la seconde citée rejette parfois dans ses excréments 
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des spores dont l'enveloppe apparaît comme brisée (Planche 1, fig. 3). Cette 
observation suggère que seule la partie protoplasmique des spores a été uti- 
lisée au cours de la digestion. La phycophagie est cependant le mode de 
nutrition commun à ces deux espèces, et il est remarquable de noter que 
Orchesella villosa utilise la partie interne des algues unicellulaires, alors que 
Orchesella cincta dégrade davantage la membrane cellulaire de |’algue respec- 
tant en de nombreux cas le contenu cytoplasmique qui demeure fonctionnel 
avec ses lamelles photosynthétiques. Les deux espèces sympatriques ingèrent 
pratiquement le même aliment et c'est dans les modalités d'attaque digestive 
que leur régime alimentaire semble se différencier. Cette hypothèse est ren- 
forcée par la présence de bactéries abondantes dans les déjections d'Orchesella 
cincta, alors qu'elles n’ont pu être mises en évidence dans les rejets d’Orche- 
sella villosa. 


Cet instantané pris en septembre 77, dans le même biotope indique 
que les quatre espèces de Collemboles se partagent les ressources alimentaires 
disponibles et n’entrent pas en occurrence trophique respectant ainsi la règle 
de la coexistence interspécifique. Nous venons d'évoquer ici le problème 
le plus intrigant à élucider pour les zoologistes du sol, celui de la coexis- 
tence de ces myriades d'individus dont le régime alimentaire est pour la plu- 
part méconnu. Pour que toutes ces espèces animales, assemblées en synusies, 
puissent vivre en équilibre, il est nécessaire que chacune ait un rôle précis 
à accomplir. Identifier la fonction d'une espèce au sein de l'écosystème 
revient en fait à définir sa niche écologique. 


Plusieurs hypothèses formulées par Anderson et Healey (1972) et 
reprises par MacMillan (1975) peuvent être retenues pour expliquer les 
équilibres interspécifiques qui président aux destinées des communautés 
animales : 


— les espèces concurrentes peuvent se partager la nourriture dispo- 
nible selon un consensus qui peut évoluer au cours du cycle annuel ; dans 
quelques cas les grandes espèces ingèrent les particules alimentaires les plus 
conséquentes laissant les débris aux espèces plus petites. 


— les cycles de mue limitent la concurrence interspécifique en obli- 
geant plus de la moitié de l'effectif d'une population à ne plus se nourrir ; 
mais les crises physiologiques ne sont pas les seules à incriminer comme 
l'illustre le cas du Collembole Orchesella cincta où un facteur climatique 
comme la sécheresse contraint la population entière à jeüner ou à entrer 
en repos digestif (Joosse et Testerink, 1977). Ce phénomène s'apparente 
à une diapause estivale. 


— Comme nous l'avons montré précédemment chez deux espèces 
de Collemboles, la prixe de nourriture peut être identique mais le pouvoir 
d'assimilation différent ; von Törne (1976 a et b) avait déjà remarqué que 
certaines espèces de Collemboles ne digèrent pas de la même façon en raison 
d'un équipement enzymatique différent ; ceci a pu être prouvé par Zinkler 
(1970) entre Acariens et Collemboles, qui sont capables d’hydrolyser les 
contenus cytoplasmiques d’Algues, de Champignons et de Bactéries grace 
à leurs enzymes dominants que sont la saccharase, la maltase et l'alpha- 
amylase ; mais les Acariens Oribates peuvent en plus attaquer les polysac- 
charides structuraux des tissus végétaux grace a une cellulase, une xylase 
et une pectinase qui font défaut chez les Collemboles. 
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— Enfin, la division du sol en une mosaïque de microhabitats avec 
leur propre potentiel nutritif favorise le partage des ressources alimentaires 
dans le même biotope ; le compartimentage du sol permet aussi à une espèce 
“fugitive” au sens anglo-saxon qui succombe à une trop forte pression inter- 
spécifique de se maintenir dans un autre endroit où son compétiteur n'est 
pas encore dominant. 


Si l'étude des régimes alimentaires de la faune du sol permet de préciser 
le rôle de chaque espèce dans le processus de la biodégradation, elle nous 
montre également que les aliments absorbés sont imparfaitement digérés 
et qu'une part importante est rejetée sous la forme de microorganismes 
encore viables (hyphes et spores de champignons, algues, bactéries). C'est 
peut-être là un des rôles les plus importants joués par la faune du sol et en 
particulier par les microarthropodes et les nématodes. En plus de la fragmen- 
tation en fines particules des éléments de la litière permettant une meilleure 
attaque fongique et bactérienne, les animaux disséminent rapidement les 
germes telluriques. Ce transport permet l'inoculation en un point donné 
d'espèces microbiennes concentrées par l'animal dans ses fèces. Ce mode 
de dissémination sélective nous semble plus efficace que le transport acci- 
dentel de germes à la surface du corps des animaux. 


Actuellement, les voies prioritaires de la recherche en écologie du sol 
s'orientent vers l'étude des réseaux trophiques à travers lesquels transite 
obligatoirement toute la production de matière dans l'écosystème. La ma- 
tière organique ne chemine pas toujours le long de chaînes trophiques sim- 
ples, car il existe de nombreux feedbacks dont certains ont pu être mis en 
évidence grâce à la microscopie électronique. Ainsi par exemple, cet Acarien 
Tyrophagus putrescentiae qui se nourrit du champignon Dendryphiella 
vinosa consomme ses propres fèces. Cette autocoprophagie permet à l'ani- 
mal de prendre en compte toutes les parties du Champignon y compris les 
parties mélanisées, réputées difficilement biodégradables (Reisinger, 1972). 
Cet exemple et d’autres encore a découvrir nous font partager le concept 
énoncé récemment par Crossley (1977) et qui compare le sol de la forét 
à un gigantesque rumen. 


Les résultats que nous venons d’évoquer sur le régime alimentaire de 
quelques animaux représentatifs de la faune du sol, semblent indiquer que 
les microarthropodes du sol sont au moins autant intéressés par les micro- 


PLANCHE | 


Etude aux microscopes électroniques (M.E.B. et M.E.T.) du régime alimentaire chez les 
Collemboles de la litière d'une Charmaie (Brunoy, Essonne). 


1. Pelote fécale de Tomocerus minor montrant un enchevêtrement d’hyphes de 
champignons (H) 


2. Pelote fécale d'un individu (Tomocerus minor) ayant ingéré sa propre exuvie. 
3. Spores fongiques brisées à la surface d'une pelote fécale d'Orchesella cincta. 


4. Vue en coupe d'une pelote fécale de Tomocerus minor montrant des hyphes 
encore viables (H), des bactéries (B) et des résidus de parois végétales (PV). 


5. Vue en coupe d'une spore (SP) avec ses trois couches caractéristiques de l’enve- 
loppe (document tiré de l'étude des fèces de A//acma fusca). 


Toutes les échelles sont en micromètres. 
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organismes que la matière végétale en état de décomposition. Pour éclairer 
ce problème d’appétence qui porte les animaux du sol à satisfaire leurs 
besoins alimentaires, nous avons programmé une expérience in situ qui 
utilise le principe bien connu des microbiologistes de la relance de l'activité 
microbienne sous l'effet d'un désséchement suivi d'une réhumectation pro- 
gressive. En effet, nous avions déjà constaté la présence en surnombre de 
microarthropodes (Acariens et Collemboles) sur des parcelles de sol forestier 
en voie d’assèchement lent (expériences de la soufflerie, Vannier, 1970, 
1972, 1973) et également le retour massif d'animaux sur des échantillons 
secs de granulométrie différente, puis réintroduits dans une rendzine fores- 
tière (Vannier, 1975). 

L'expérience a consisté à étudier la recolonisation par la microfaune 
et la microflore des échantillons de sol d'une rendzine forestière et d'un 
podzol ayant subi au préalable un desséchement à quatre niveaux de tempé- 
rature ; 30°C, 60°C, 105°C et 200°C. Les données faunistiques, micro- 
biologiques et respirométriques de cette étude entreprise dans la région 
parisienne sont consignées dans un article paru en 1976 (Kilbertus, Vannier 
et Verdier) et nous reproduisons seulement ici les taux de recolonisation 
des échantillons de sol de la rendzine traités à 60°C, comparés à des échan- 
tillons de sol témoins de même taille (5 x 5 cm). 

Les échantillons de sol ont séjourné dans une étuve à 60 °C pendant 
4 jours. Après une période d'incubation de 8 jours dans leur emplacement 
naturel, 4 échantillons traités ainsi que 4 échantillons témoins de l'envi- 
ronnement immédiat ont été prélevés chaque semaine pendant les mois de 
mai et juin 1975 : 2 échantillons traités et 2 échantillons témoins pour en 
extraire la microfaune à l'entonnoir Tullgren, 2 échantillons traités et 
2 échantillons témoins pour en étudier la microflore totale. 

Les fréquences d’Acariens, de Collemboles et de germes rencontrés 
dans les échantillons de sol témoins et traités à 60 °C sont rassemblées 
dans le tableau IIl. Pour illustrer la dynamique du phénomène de recoloni- 
sation, nous avons tracé les courbes d'évolution du rapport ‘‘fréquences 
dans échantillons traités” sur “fréquences dans échantillons témoins” pour 
chaque groupe zoologique et pour les germes microbiens. La droite d'or- 
donnée + 1 indique le niveau des témoins ; tous les points au-dessus de 
l'unité indiquent que le phénomène de recolonisation a pris une grande 
ampleur dans les échantillons traités (Fig. 4). 


Au cours des quatre semaines d'observation, on constate une augmen- 
tation importante de la population bactérienne avec successivement 4, 13, 
24, 16 fois plus de bactéries dans les échantillons traités que dans les té- 
moins. Au développement maximal de la microflore coincide le retour le 
plus important des Collemboles Symphypléones avec 12,5 fois plus d’indi- 
vidus dans les échantillons traités et 4,3 fois plus de Collemboles Arthro- 
pléones, alors que les autres Acariens comprenant essentiellement des 
Mésostigmates ont leur maximum d'affluence dès la 3° semaine. En revanche, 
les Acariens Oribates sont sous-représentés et ne se manifestent pratiquement 
pas dans les échantillons traités. 

Il n'est pas nécessaire de recourir à un test statistique de corrélations 
pour affirmer que le retour massif des microarthropodes sur les échantillons 
traités est lié à la forte relance de l'activité bactérienne à laquelle il faut 
ajouter le développement des populations fongiques. Les variations quali- 
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TABLEAU III 
Fréquences d’occurrence des microarthropodes et des germes microbiens recensés 
dans les échantillons de sol témoins et traités à 60 ° C d'une rendzine forestière 
au cours du phénomène de recolonisation. 
Echantillons de sol témoins (5 x 5 cm) 2 répétitions 


Fréquences 


Acariens 
aa 


ee 

Symphypléones 

Collemboles à 
Arthropléones 

Microflore 

totale (x 10%) 19 090 19 700 13 668 13 800 


Echantillons de sol traités à 60 ° C (5 x 5 cm) 2 répétitions 


Acariens 
Oribates 


Collemboles 
Symphypléones 


Collemboles 
Arthropléones 


Microf 
sia oe 03) 255000 | 339000 | 223000 


tatives des populations bactériennes et fongiques sont intéressantes a détailler 
en comparant les échantillons témoins à ceux qui ont subi un traitement 
thermique. La microflore bactérienne des échantillons témoins est surtout 
composée d’Actinomycétes (Streptomyces), d'Arthrobacter, de Xanthomonas 
et de Bacillus cereus. Après deux semaines d’incubation dans le sol, les échan- 
tillons traités à 60°C retrouvent la même composition qualitative que celle 
des échantillons témoins avec cependant peu de Streptomyces, beaucoup 
de bactéries sporulées et un développement important de Xanthomonas. La 
microflore fongique des échantillons témoins comprend 22 espèces de Cham- 
pignons qui ont pu être isolées. Après incubation jn situ des échantillons 
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traités ne sont colonisés que par six espèces parmi lesquelles 7richoderme 
viride, Penicillium funiculosum, Cephalosporium sp. Darotomyces stemonitis 
et Oidiodendron rhodogenum. Cette réduction du nombre d'espèces fon- 
giques peut être interprétée comme la conséquence de la concurrence tro- 
phique exercée par les bactéries ; elle peut également s'expliquer par une 
plus grande sensibilité des champignons à l'apparition d'un taux élevé d'am- 
moniac sous l'effet du traitement thermique. 
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Fig. 4 — Expérience jn situ de recolonisation simultanée par les Microarthropodes et la 
microflore sur des échantillons de sol préalablement desséchés à 60 ° C. 
(Données tirées d'une étude effectuée par Kilbertus, Vannier, Verdier, 1976). 


Il apparaît clairement que la relation microfaune-microflore est de 
nature trophique. Cette dernière expérience de terrain complémentaire de 
l'étude des régimes alimentaires en microscopie électronique tend à montrer 
que pour satisfaire leurs besoins énergétiques, les microarthropodes sont 
plus intéressés par la quantité de matière microbienne synthétisée que par 
la diversité spécifique des souches de microorganismes présentes dans le sol. 

De l'expérience du terrain, on peut conclure en déclarant que les 
échantillons de sol traités jouent le même rôle attractif que les pièges alimen- 
taires en usage chez les entomologistes (par ex. croûte de fromage sous les 
pierres pour attirer les Coléoptères). L'image du processus de recolonisation 
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que donne le graphique de la figure 4 est révélatrice de l'activité biologique 
d'un sol brun calcaire. Lors d'une expérience parallèle menée sur un sol 
acide, nous avons montré que les animaux et la microflore ne recolonisent 
pas aussi rapidement les échantillons traités dans les mêmes conditions de 
température; nous avons même noté des comportements animaux très 
opposés, à savoir que les Acariens Oribates revenaient massivement sur les 
échantillons de sol acide alors que les Collemboles en sont pratiquement 
absents. Ainsi donc, il deviendrait possible de caractériser l’activité biolo- 
gique d'un sol en étudiant le comportement trophique de sa faune, alors 
que jusqu'à présent on se contente d'analyser sa microflore ou de mesurer 
sa production de CO». Le test zoologique qui consiste à dessécher un échan- 
tillon de sol, puis à le replacer in situ pour en extraire ensuite la faune, 
pourrait constituer un test probant de la mesure de l'activité biologique 
d'un sol. 


IV — IMPORTANCE DE LA FAUNE DU SOL ET DE LA MICROFLORE 
DANS L'ORGANISATION DES RESEAUX TROPHIQUES DE 
L'ECOSYSTEME 


A ce stade de notre exposé, il est utile d’avoir à l'esprit un certain 
nombre de notions fondamentales sur le fonctionnement général de l'éco- 
système terrestre et que nous rappelle Duvigneaud (1974) : 


— La masse des organismes ou biomasse formant un niveau trophique 
représente une mesure de l'énergie accumulée à ce niveau sous forme 
chimique. On appellera productivité la biomasse formée pendant un temps 
déterminé (généralement un jour ou un an) sur une surface donnée. 


— En accord avec le second principe de la thermodynamique, le pas- 
sage d'un niveau à l'autre (flux d'énergie) est accompagné chaque fois de la 
dégradation d'une importante partie de l'énergie potentielle. 


— Une grande partie de l'énergie solaire frappant le niveau de produc- 
tion est dissipée sous forme de chaleur; l'énergie maximale utilisée par la 
photosynthèse n'est guère que de 1 à 2 % de l'énergie incidente totale brute ; 
2 à 4 % de la radiation photosynthétique active, 


— Le passage de la matière organique au travers des niveaux de consom- 
mation (herbivores, carnivores, saprophages) se fait avec des pertes considé- 
rables (énergie chimique, déchets non assimilés, fraction brûlée par la res- 
Piration). Une petite partie seulement de l'énergie potentielle du niveau 
trophique précédent est récupérée par le suivant, pour élaborer le nouveau 
protoplasme, mais la plus grande partie est dissipée sous forme de chaleur 
(entropie). Ainsi donc la production diminue fortement d'un niveau à 
l'autre, le fonctionnement de l'écosystème se fait avec une mauvaise efficacité. 


— En toute rigueur la connaissance du flux d'énergie traversant un 
niveau trophique revient à mesurer l'assimilation a ce niveau, c'est-à-dire la 
somme de la biomasse produite et des substances respiratoires qui ont servi 
à la produire. Qu'il s'agisse du métabolisme d'une biocénose, d'une popula- 
tion ou d'une espèce, l'assimilation est égale à la différence entre ce qui est 
consommé et ce qui n'est pas assimilé. 
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Si toute la vie biologique s'est organisée autour des végétaux chloro- 
phylliens, ces derniers qui utilisent des éléments minéraux assimilables pour 
édifier leurs tissus, dépendent de la vitesse de minéralisation de la matière 
organique morte. La minéralisation résulte principalement de l'activité de 
la microflore, mais on peut désormais affirmer que la faune du sol collabore 
à ce processus en l'accélérant par son travail de fragmentation, de transport 
de matière et de germes microbiens. || est cependant concevable d'imaginer 
le fonctionnement d'un écosystème primitif sans les consommateurs tels 
que les herbivores, les carnivores et les saprophages avec seulement les 
champignons et les bactéries. |] existe aujourd'hui des écosystèmes simpli- 
fiés, manipulés par l'Homme (agrosystèmes par exemple) dans lesquels sont 
exclus les Vertébrés et les Invertébrés herbivores ou carnivores (victimes de 
la chasse et des pesticides) mais où les Invertébrés saprophages et la micro- 
flore accomplissent normalement leurs multiples tâches de dégradation. 


Dans leur complexité actuelle, les écosystèmes naturels ne pourraient 
plus fonctionner avec le seul couple végétaux autotrophes — décomposeurs. 
Si les animaux consommateurs continuent d'exister avec une grande diver- 
sité, c'est sans doute que leur rôle est indispensable. Ils impriment aux pro- 
ducteurs primaires une croissance équilibrée et développent pour eux-mêmes 
des mécanismes de régulation démographique (présence des prédateurs de 
premier et second ordre). 


Incontrôlée, la multiplication des consommateurs pourrait aboutir à 
une descendance énorme. Comme l'indique Duvigneaud (1974), le potentiel 
de reproduction de certaines espèces serait considérable si les systèmes 
d'autorégulation de l'écosystème ne fonctionnaient pas et si les conditions 
de l'environnement n'offraient pas de résistance (climat, disponibilité 
trophique) : 


— en 4,5 jours, une bactérie pesant 10714 gramme peut donner nais- 
sance à 1036 individus pesant autant que les eaux océaniques mondiales. 


— un couple de rats, avec 7 jeunes par portée et 3 portées par an, 
peut donner une descendance de 600000 rats en 3 ans. 


— un champignon peut émettre 1011 spores, une capsule d'Orchidée 
peut contenir 4.106 graines, un chêne peut produire 10000 glands. 


— certaines nuées de sauterelles en Afrique pèsent 1.106 tonnes, alors 
que la biomasse humaine totale est seulement 100 fois supérieure. 


En utilisant la calorie comme unité de flux d'énergie et de production, 
Heal et Maclean (1975) distinguent logiquement deux grands systèmes 
trophiques dans l'écosystème: un système herbivore se développant aux 
dépens des tissus vivants des végétaux supérieurs et un système saprophage 
qui est basé sur la matière organique morte. Chacun de ces systèmes est 
contrôlé par deux niveaux hiérarchisés de prédateurs, lesquels d'ailleurs 
pouvant être interchangeables si l'acte de prédation n'est pas uniquement 
monophage (Fig. 5). 

Quoiqu'il en soit, on peut déclarer le système herbivore comme bio- 
phagique a sa base et les évènements se produisant à l'intérieur du système 
peuvent modifier le taux d'apport d'énergie comme par exemple le sur- 
pâturage. Le système saprophage au contraire repose sur la matière organique 
morte sans effet direct sur le taux d'énergie qui entre dans le système, 
quoiqu’a long terme on peut enregistrer des effets sur la production primaire, 
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Figure 5 — Schéma de l’organisation des réseaux trophiques dans un écosystème terrestre. 
(d'après Heal et MacLean 1975, modifié) 


comme par exemple, un ralentissement de la minéralisation au bénéfice d'un 
stockage de la matière organique sous la forme d'humus. 


Une autre différence importante entre les deux systémes trophiques 
réside dans la circulation du flux d'énergie à l'intérieur de chaque système 
et entre les deux systèmes (Fig. 5). Dans le système herbivore, l'énergie 
contenue dans les molécules organiques a deux destinées possibles : elle peut 
être respirée avec dégagement de CO% et sous forme de chaleur radiante, 
ou elle peut passer dans le système saprophage. Le système saprophage tire 
son énergie soit directement de la production primaire saisonnière sous la 
forme de matériaux non consommés (fruits, feuilles), soit des consommateurs 
qui rejettent des substances non assimilées (excréments), soit encore des 
cadavres végétaux et animaux. Une fois dans le système saprophage et si 
l'écosystème est en équilibre, l'énergie absorbée n'a qu'une seule voie: 
être libérée à travers la respiration. 

L'énergie qui est gaspillée à chaque niveau de la consommation, ou 
l'énergie contenue dans les cadavres retourne au pool de la matière organique 
morte, où elle est à nouveau disponible pour l'assimilation des micro- 
organismes et des animaux saprophages. 

Le système saprophage est donc continuellement approvisionné en 
énergie par le système herbivore, et par sa faculté de recycler sa propre 
matière à travers le pool de la matière organique morte ; on peut dire que le 
système saprophage est conservateur de l'énergie. 

Pour concrétiser le flux d'énergie qui s'écoule à travers les deux 
systèmes, Heal et Maclean ont utilisé un paramètre simple qui n'est autre que 
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le rapport de la consommation à un niveau trophique donné (Cn) sur la pro- 
duction au niveau trophique précédent (Pn — 1). La différence (Pn — 1) — 
— (Cn) représente l'énergie qui passe au pool de la matière organique morte. 

Le schéma de la figure 5 montre que le premier niveau de consomma- 
tion du système herbivore prélève environ 30 % de la production primaire. 
De ce tiers absorbé, la moitié est gaspillée sous forme de substances non 
assimilées qui retournent au pool de la matière organique morte. En effet, 
l'efficacité d'assimilation (A/C = assimilation sur consommation) des her- 
bivores Vertébrés n'est que de 0,50 et celle des herbivores Invertébrés de 
0,40. 

Dans le système saprophage, la totalité de la matière organique morte 
passe à travers le premier niveau de consommation, 90 % sont prélevés par 
les microorganismes et 10 % sont ingérés par les animaux saprophages. II 
n'est pas utile de se préoccuper de leur pouvoir d'assimilation puisque les 
produits non assimilés sont aussitôt repris. 


Dans les deux systèmes, les carnivores Vertébrés et Invertébrés ont 
un impact important sur les niveaux trophiques qu'ils exploitent; ils ont 
aussi un pouvoir d'assimilation très élevé (A/C = 0,80). D'une manière 
générale, le rapport A/C augmente en remontant les chaînes trophiques : 
animaux saprophages 0,20; microbivores 0,30; herbivores 0,40 — 0,50; 
carnivores 0,80. 


La présence et l'activité des organismes qui forment l'échelon 
décomposeur de l'écosystème (microorganismes, faune saprophage et 
microbivore) peuvent être étudiés en mesurant leur biomasse et leur respi- 
ration. Ces deux mesures ont une signification différente ; si les biomasses 
représentent la mesure du protoplasme vivant, elles ne rendent pas préci- 
sément compte de l'intensité avec laquelle les processus métaboliques se 
sont déroulés. Ainsi, la microflore représente 85 % de la biomasse active 
dans le sol d'une forêt américaine de Tulipiers (Liriodendron tulipifera) 
et son métabolisme respiratoire représente 90 % de la respiration totale 
du sol (Fig. 6). 


En établissant son bilan, Reichle (1977) a calculé que la biomasse 
sèche moyenne annuelle de la microflore était de 124 mg/m? et produi- 
sait 2291 g/m2/an de CO, alors que la biomasse sèche moyenne de la faune 
du sol était de 21 mg/m? pour une production de 246,01 g/m2/an de CO». 
Dans ce bilan respiratoire les Arthropodes interviennent pour 57 %, les 
Nématodes pour 20 % et les Oligochètes pour 23 %; à l'intérieur du pool 
des Arthropodes, les Acariens et les Collemboles comptent respectivement 
pour 77 % et 12,3 %. Cet exemple tiré de l'étude d'une forêt de l'Est 
américain constitue une bonne illustration générale des rôles respectifs de 
la faune et de la microflore du sol dans le turn-over de la matière organique 
à l'intérieur d'un écosystème terrestre. Cependant, la contribution des diffé- 
rents groupes zoologiques du sol peut être modifiée, en particulier dans les 
proportions de Microarthropodes où les Collemboles peuvent être aussi 
nombreux que les Acariens. 

La comparaison des niveaux trophiques dans les communautés ani- 
males du sol repose sur des données souvent délicates à appréhender : nombre 
d'individus par unité de surface, biomasses exprimées en poids secs, énergie 
chimique en équivalents caloriques par rapport à la matière sèche débarassée 
de ses cendres, énergie dissipée par la respiration et par la radiation de chaleur. 
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Figure 6 — Diagramme comparatif des biomasses et des productions de gaz carbonique 


dans le sol d'une forêt de Tulipiers (Liriodendron tulipifera) située au Tennessee (U.S.A.) 
(d'après Reichle, 1976). 


Nous avons évoqué précédemment les difficultés d'estimer les biomasses 
sèches de Collemboles selon que les animaux sont en activité ou en prépara- 
tion de mue; des différences de l'ordre de 20 % peuvent apparaître dans le 
poids sec d'un même individu qui a terminé sa croissance. Nous avons 
rencontré les mêmes difficultés en mesurant l'énergie calorique corporelle 
du Collembole Tomocerus minor peuplant la litière d'une charmaie (Brunoy, 
Essonne) ; lorsque les individus se nourrissent normalement la valeur calorique 
de leurs tissus est de 5595,6 + 25,9 cal/g, en période de non alimentation 
cette valeur est de 5525,6 + 71 cal/g, après une longue période de jeûne 
qui conduit les animaux à épuiser leurs réserves lipidiques elle n'est plus que 
de 4818,2 + 25 cal/g. Dans la littérature, le nombre moyen de 6063 cal/g 
est couramment utilisé pour caractériser la teneur calorique corporelle du 
genre Tomocerus (Edwards, Reichle, Crossley, 1970). 


A toutes ces difficultés de mesures visant à caractériser une espèce, 
s'ajoutent celles de prendre en considération la structure d'âge d'une popu- 
lation animale, car les individus immatures n'ont pas toujours le même 
comportement alimentaire que leurs adultes ; de même au cours de la repro- 
duction, les femelles ont souvent des exigences énergétiques supérieures à 
celles des mâles. 

Le but de toute recherche en écologie est de réunir le maximum de 
données pour déterminer la position d'un groupe d'organismes ou d'une 
espèce dans les réseaux trophiques et d'indiquer son rôle dans le fonctionne- 
ment de l'écosystème. Engelmann (1961) a rassemblé des données écolo- 
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giques, biologiques, bioénergétiques pour établir la balance énergétique 
annuelle d'une communauté d’Acariens Oribates vivant dans un sol aban- 
donné de l'Université du Michigan (U.S.A.). Ces animaux minuscules ont été 
élevés au laboratoire sur des levures et des champignons ; les mesures de res- 
piration ont été obtenues directement sur les individus à l’aide de respiro- 
mètres Warburg modifiés ; les taux de croissance ont été évalués à l’aide d'une 
microbalance à spirale de quartz ; les équivalents énergétiques de la nourriture 
ont été mesurés à l’aide d'une bombe calorimétrique, alors que les quantités 
d'aliment ingérées et assimilées ont été suivies à l’aide de traceurs radioactifs. 


La figure 7 représente, en respectant leur échelle, les principaux 
compartiments du bilan énergétique annuel des 58300 Acariens Oribates, 
pesant environ 54 mg, et vivant dans un mètre carré sur une profondeur de 
12,5 cm. 

Ainsi qu'on peut le constater, 75 % de l'énergie ingérée (C = 10248 cal) 
est rejetée (E = 7686 cal). Des 25 % de l'énergie assimilée (A = 2058 cal) 
95 % est dissipée par la respiration (R = 1965 cal). Toutes ces estimations 
ont été obtenues indépendamment les unes des autres, dans le sens qu'aucune 
d'entre elles n'a été obtenue par différence. II est remarquable de noter qu'il 
y a seulement un déficit de 504 calories, soit 5 % dans la somme des calories 
rejetées et assimilées par rapport aux calories consommées (7686 + 2058 = 


BALANCE  ENERGETIQUE ANNUELLE 


LLOLOBIODDDL + oR sn 
Y MEE: La | -[ R | 
SC 
PN \ 
MO MA 
CONSOMMATION (C) 10248 calories EFFICACITE D'ASSIMILATION 
A 
EGESTION (E) 7686 calories Ac = 0,20 
EFFICACITE DE CROISSANCE 
ASSIMILATION (A) 2058 calories ECOLOGIQUE 
STANDING CROP (SC) 270 calories PN 20,07 
(BIOMASSE VIVANIF) ZC 
EFFICACITE DE CROISSANCE 
RESPIRATION (R) 1965 calories PROTOPLASMIQUE 
PN 
MORTALITE OEUFS (MO) 160 calories a 203 


COEFFICIENT RESPIRATOIRE 
MORTALITE a 5 re 
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pn ° 281 
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Figure 7 — Mesures du flux d'énergie au niveau d'une communauté d'Acariens Oribates 
vivant sur un mètre carré, et 12,5 cm de profondeur dans un sol abandonné de l'état 
du Michigan, U.S.A. 

(d'après Engelmann, 1961, modifié) 
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— 9744 calories, au lieu de 10248 calories), et un excédent de 337 calories 
dans la somme des produits du métabolisme par rapport aux calories assi- 
milées (1965 + 270 + 160 = 2395 calories, au lieu de 2058 calories). 

L'efficacité d'assimilation des Acariens Oribates A/C = 0,20 est une 
valeur faible, mais du même ordre que celle annoncée par Heal et Maclean 
pour les organismes saprophages ; leur efficacité de croissance écologique 
PN/c = 0,07 est également faible mais s'inscrit à l'intérieur de la fourchette 
0,05 -— 0,08 donnée par Reichle (1976) pour les saprophages; leur effica- 
cité de croissance des tissus PN/a = 0,34 se situe dans les valeurs élevées 
citées dans la littérature (0,17 — 0,40), montrant ainsi que les Microar- 
thropodes convertissent convenablement l'énergie assimilée, malgré un 
coefficient respiratoire élevé R/pyy = 2,81. 

D'une manière générale, tous les animaux du sol exploitent passable- 
ment leurs ressources nutritionnelles, et ne contribuent que faiblement au 
turn-over de la matière organique morte. En revanche, leur action mécanique 
est primordiale pour diviser la matière végétale et augmenter les surfaces 
d'implantation des souches bactériennes et fongiques. Aujourd'hui dans les 
recherches en écologie du sol, il est de plus en plus d'actualité d'étudier le 
rôle indirect des animaux du sol, principalement au niveau des Microar- 
thropodes, des Nématodes et des Protozoaires qui entretiennent avec la 
microflore des relations fonctionnelles à bénéfices réciproques (Arpin, 
Kilbertus, Ponge et Vannier, 1 980 ; Reisinger et Kilbertus, 1 980). 


REMERCIEMENTS 


Je remercie très vivement mon ami microbiologiste Gérard Kilbertus, Maitre- 
Assistant à l'Université de Nancy |, membre de l'E.R. 204 de m'avoir fourni les 
documents photographiques qui composent la planche 1. Je remercie également Madame 
Catherine Munoz-Cuevas, dessinatrice de l'E.R. 204, d'avoir reproduit sur calque mes 
illustrations au trait, et Madame Francoise Bertay, secrétaire de l'E.R. 204 d'avoir 
dactylographié le texte et les tableaux de ma conférence. 


BIBLIOGRAPHIE 


ANDERSON J.M. and HEALEY I.N. (1972) — Seasonal and interspecific variation 
in major components of the gut contents of some woodland Collembola. J. Anim. 
Ecol., 41, 2, 359-368. 

ARPIN P., KILBERTUS G., PONGE J.F. et VANNIER G. (1980). — Importance de la 
microflore et de la microfaune en milieu forestier. Dans Actualités d’Ecologie 
forestiére, Sol, Flore, Faune, P. PESSON Gauthier-Villars, Paris, 87-150. 

BOCOCK K.L. and GILBERT J.W., (1957). — The disappearance of leaf litter under 
different woodland conditions. Plant and Soil, 9, 179-185. 

BOCOCK K.L., GILBERT O., CAPSTICK C.K., TWINN D.C., WAID J.S., and 
WOODMAN M.J. (1960). — Changes in leaf litter when placed on the surface 
of soils with contrasting humus types. | losses of dry weitht of Oak and ash 
litter. J. Soil. Sci., 11, 1-9. 

BRAY J.R. and GORHAM E. (1964). — Litter production in forests of the world. 
Advan. Ecol. Res., 2, 101-157. 


627 


CROSSLEY D.A. Jr. (1977). — The role of terrestrial saprophagous arthropods in 
forest soils: current status of concepts. In: “The role of arthropods in forest 
ecosystems”. MATTSON W.J. ed., Springer-Verlag, Berlin, 49-56. 

DOMMERGUES Y. et MANGENOT F., (1970). — Ecologie microbienne du sol. 
Masson et Cie éditeurs, Paris, 796 pages. 

DUVIGNEAUD P. (1974). — La synthèse écologique — Populations, Communautés, 
Ecosystémes, Biosphére, Noosphére. Doin éditeurs Paris, 296 pages. 

EDWARDS C.A. and HEATH G.W. (1963). — The role of soil animals in breakdown 
of leaf material. In : Soil organisms, DOEKSEN J., van der DRIFT J. ed., North 
Holland, Amsterdam, 76-84. 

EDWARDS C.A., REICHLE D.E. and CROSSLEY D.A. Jr. (1970) — The role of soil 
invertebrates in turn-over of Organic matter and nutrients. In Analysis of 
Temperate Forest Ecosystems, REICHLE D.E., Springer Verlag, Berlin, 147-172. 

ENGELMANN M.D. (1961). — The role of soil arthropods in the energetics of an old 
field community. Ecological Monographs, 31, 3, 221-238. 

FEENY P.P. and BOSTOCK H. (1968). — Seasonal changes in the tannin content of 
Oak leaves. Phytochem., 7,87-90. 

FOLIN O. and CIOCALTEAU V. (1927) — On tyrosine and tryptophane determination 
in proteins. J. Biol. Chem., 73, 627-650. 

HEAL O.W. and MACLEAN S.F. Jr. (1975). — Comparative productivity in ecosystems 
— secondary productivity. In Unifying concepts in Ecology, van DOBBEN W.H. 
and LOWE-MAC CONNELL Rh., Junk publishers, The Hague, 89-108. 

HEALEY I.N. (1967). — The population metabolism of Onychiurus procampatus Gisin 
(Collembola). In Progress in Soil Biology, GRAFF O. and SATCHELL J.E., 
Fried. Vieweg und Sohn, Braunschweig, North-Holland Publishing Co., Amster- 


dam, 127-137. 

HEATH G.W., EDWARDS C.A. and ARNOLD M.K. (1964). — Some methods for 
assessing the activity of soil animals in the break-down of leaves. Pedobiologia, 
4, 80-87. 


HEATH G.W. and KING G.C. (1964). — The palatability of litter to soil fauna. Proc. 
VIII th Int. Cong. Soil. Sci., Bucarest, 979-986. 

HEATH G.W. and ARNOLD M.K. (1966). — Studies in leaf-litter breakdown. || Break- 
down rate of *’sun’’ and ‘‘shade”’ leaves. Pedobiologia, 6, 238-243. 

JOOSSE N.G. Els and TESTERINK E.J. (1977). — The role of food in the population 
dynamics of Orchesella cincta (Linné) (Collembola). Oecologia, 29, 189-204. 

KILBERTUS G., VANNIER G. et VERDIER B. (1976). — Etude de la recolonisation 
par la microfaune et la microflore des échantillons de sol forestier ayant subi un 
traitement thermique. Bull. Mus. Nat. Hist. Nat., 419, 33, 113-142. 

KILBERTUS G. et VANNIER G., (1979). — Microbial analysis and weight estimation 
of feces produced by four sympatric Collembola species in forest litter. Rev. 
Ecol. Biol. Sol, 16, 2, 169-180. 

KING H.G.C. and HEATH G.W., 1967. — The chemical analysis of small samples of 
leaf material and the relationship between the disappearance and composition 
of leaves. Pedobiologia, 7, 192-197. 
KNIGHT C.B. and ANGEL R.A. (1967). — A preliminary study of the dietary require- 
ments of Tomocerus (Collembola). Amer. Midland Natur., 77, 2, 510-517. 
KUHNELT W. (1963). — Uber den Einflusz den Mycels von Clitocybe infundibuli- 
formis auf die Streufauna. In Soil Organisms DOEKSEN J., van der DIRFT J., 
North-Holland Publishing Co., Amsterdam, 281-288. 

KURCHEVA G.F. (1960). — The role of invertebrate in the decomposition of Oak 
leaf litter. Pocroredenie, 4, 16-23. 


628 


LEE B.J. (1974). — Effects of mirex on litter organisms and lead decomposition in 
a mixed hardwood forest in Athens, Georgia, J. Environ. Qual., 3, 305-311. 

MACFADYEN A. (1968). — The animal habitat of soil bacteria. In: The Ecology 
of soil bacteria, GRAY and PARKINSON ed., Liverpool University Press, 
66-76. 

MACMILLAN J.H. (1975). — Interspecific and seasonal analyses of the gut contents 
of three Collembola (Family Onychiuridae). Rev. Ecol. Biol. Sol., 12, 2, 449- 
457. 

MANGENOT F. et TOUTAIN F. (1980). — Les litiéres. Dans Actualités d’Ecologie 
forestiére, Sol, Flore, Faune, PESSON P., Gauthier-Villars, Paris, 3-59. 

NEF L. (1957). — Etat actuel des connaissances sur le rôle des animaux dans la 
décomposition des litières de forêts. Agricu/tura, 5, 2° série, 3, 245-316. 

ODUM E.P. (1959). — Fundamentals of Ecology. W.B. Saunders Compagny Phila- 
delphia, London, 2nd edition, 546 pages. 

PREVOT A.R. (1970). — Humus : Biogénése, Biochimie, Biologie. Editions de la 
Tourelle, St Mandé, 342 pages. 

PROTH J. (1978). — Evolution de la microflore d'une rendzine forestière récemment 
privée de ses apports naturels en litière de Charmes. Thèse de doctorat de 
3e cycle, Université Nancy, 215 pages. 

REICHLE D.E. (1977). — The role of soil invertebrates in nutrient cycling, In Soil 
Organisms as Components of Ecosystems, LOHM U. and PERSSON T., Ecolo- 
gical Bulletins, Stockholm, 145-156. 

REISINGER O. (1972). — Contribution à l'étude ultrastructurale de l'appareil spo- 
rifère chez quelques hyphomycètes à paroi mélanisée. Génèse, modification et 
décomposition. Thèse de doctorat d'Etat, Université de Nancy, n CNRS A.O. 
6237, 192 pages. 

REISINGER O., et KILBERTUS G. (1975). — Dégradation du matériel végétal. Acti- 
vité in vitro et in situ de quelques microorganismes. Rev. Ecol. Biol. Sol, 12, 
347-348. 

REISINGER O. et KILBERTUS G. (1980). — Mécanismes et facteurs de biodégrada- 
tion en milieu forestier. Dans Actualités d'Ecologie forestière, Sol, Flore, Faune, 
PESSON P., Gauthier-Villars, Paris, 61-86. 

SATCHELL J.E. and LOWE D.G. (1967). — Selection of leaf litter by Lumbricus 
terrestris. In Progress in Soil Biology, O. Graff and SATCHELL J.E., Friedr. 
Vieweg und Sohn, Braunschweig, North-Holland Publishing Co., Amsterdam, 
102-119. 

STACHURSKI A. and ZIMKA J.A. (1976). — Methods of studying forest ecosystems: 
microorganism and saprophage consumption in the litter. Ekol. pol. 24, 1, 
57-67. 

TORNE (von). E. (1967 a). — Beispiel fur indirekte Einflusse von Bodentieren auf 
die Rôtte von Zellulose. Pedobiologia, 7, 220-227. 

TORNE (von) E. (1967 b). — Beispiele fur mikrobiologene Einflüsse auf den Massen- 
wechsel von Bodentieren. Pedobiologia, 7, 296-305. 

VANNIER G. (1970). — Réactions des Microarthropodes aux variations de l'état 
hydrique du sol. Techniques relatives à l'extraction des Arthropodes du sol. 
Editions du CNRS, série PB| — RCP 40, Paris, 319 pages. 

VANNIER G. (1972). — Incidence du climat sur les Microarthropodes d'un sol forestier 
en région tempérée. |. La station et son climat. Bull. Ecol., 3, 4, 463-491. 

VANNIER G. (1973). — Ibidem. Il. Relations faune — Climat. Bull. Ecol., 4, 3, 151- 
185. 

VANNIER G. (1975). — Etude in situ du retour des Microarthropodes sur des fractions 
de sol de granulométrie différente. Bull. Ecol., 6, 2, 87-98. 


629 


VANNIER G. et KILBERTUS G. (1980). — Participation des Insectes Collemboles et 
des microorganismes telluriques aux processus de migration des substances 
organo-minérales. Dans Co/loque International sur les migrations organo-minérales 
dans les sols tempérés, CNRS, Nancy, 24-28 septembre 1978, à paraître. 

WILLIAMS J.E. and WIEGERT R.G. (1971). — Effects of naphtalene application on a 
coastal plain broomsedge (Andropogon) community, Pedobiologia, 11, 58-65. 

WITKAMP M. and CROSSLEY Jr. D.A. (1966). — The role of Arthropods and Micro- 
flora in breakdown of white Oak litter. Pedobiologia, 6, 293-303. 

WITKAMP M. (1966). — Decomposition of leaf litter in relation to environment micro- 
flora and microbial respiration. Ecology, 47, 194-201. 

ZINKLER D. (1971). — Carbohydrasen streubewohnender Collembolen und Oribatiden. 
In: Organismes du sol et production primaire, \V Collogium pedobiologiae, 
Dijon 1970, éditions INRA, Paris, 329-334. 


630 


